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昆虫 卵 的 成 熟 一 般 分 为 三 个 时 期 一 一 卵黄 发 生前 期 (previtellogenic stage), 卵黄 
发 生 期 (vitellogenic stage) 及 卵黄 发 生 后 期 (postvitellogenic stage) BSNS: HK 
期 (chorionation stage)。 卵 黄 发 生前 期 一 般 指 卵 原 细胞 分 化 成 卵 母 细胞 至 卵黄 蛋白 
(vitellin, Vt) 在 卵 母 细胞 中 帝 积 之 前 。 孵 黄 发 生 期 指 从 卵 内 开始 出 现 Vt 直至 Vt 充 
满 整个 卵细胞 ， 此 期 脂肪 体内 大 量 合成 卵黄 原 绰 白 (vitellogenin, Vg) 并 释放 到 血 淋 巴 
中 ， 由 发 育 中 的 卵 母 细 胞 逆 浓 度 梯 度 选 择 性 地 摄取 ， 组 成 大 部 分 的 卵黄 蛋白 作为 胚胎 发 
育 的 营养 来 源 ， 这 一 过 程 称 为 卵黄 发 生 (vitellogenesis)" ", 在 卵黄 发 生 后 期 ， 卵 母 细 
胞 内 卵黄 沉积 停止 ， 滤 泡 上 皮 细 胞 合成 卵 壳 蛋白 并 形成 卵 壳 、 最 后 卵 排 出 体外 。 昆 虫 的 
卵黄 发 生 一 直 是 昆虫 生理 学 中 比较 活跃 的 研究 课题 。 自 Telfer" 首次 在 惜 古 比 天 每 是 
(Hyalophora cecropia) 鉴定 了 肉 性 特异 蛋白 ，Pan 等 外 命名 此 蛋白 为 卵黄 蛋白 以 来 ,是 
前 在 几 十 种 昆虫 中 已 开展 了 有 关 这 方面 的 研究 。 在 几 种 研究 较为 深入 的 昆虫 中 ， 昆 虫 的 
明黄 蛋白 已 被 分 离 纯化 并 鉴定 了 一 级 结构 , 弄 清 了 其 激素 调控 机 理 , 并 对 其 基因 结构 进行 
了 分 析 。 昆 虫 卵 黄 发 生 的 研究 具有 重要 的 理论 和 实践 意义 。 以 卵黄 发 生 和 卵黄 原 蛋 白 为 
模式 ,可 以 进行 比较 生理 学 和 分 子 进化 的 研究 ， 弄 清 昆虫 激素 在 分 子 水 平 上 的 作用 机 理 ， 
作为 研究 基因 表达 的 模式 系统 ,推动 膜 的 分 子 识 别 机 理 研 究 ; 同 时 可 以 揭示 昆虫 大 量 产 卵 
的 规律 ， 从 而 设计 出 “生物 合理 的 杀 虫 剂 ”(biorational insecticide), 并 为 促进 大 量 繁殖 
益 虫 提供 理论 依据 呈 ^U 
1 SSRREG-3KREG (vitellogenin-vitellin) 

Vg 及 Vt 只 能 在 肉 性 昆虫 中 检测 到 ,因此 也 叫 肉 性 特异 蛋白 (female specific pro- 
tein, FSP)”, Vg 和 Vt 具有 相同 的 分 子 量 、 氨 基 酸 组 成 及 免疫 特性 中, 但 Vg 由 脂肪 
体 产 生 并 分 让 到 血 淋 巴 ， 被 卵 母 细胞 选择 性 摄取 而 成 为 Vt 后 ， 可 能 在 配 糖 基 和 酯 基 上 
经 过 修饰 。 为 区 别 这 二 种 蛋白 质 ， 在 脂肪 体 和 血 淋 巴 中 称 之 为 Vg， 摄 人 卵 母 细胞 后 则 
BRA Vr 

昆虫 脂肪 体 具 有 类 似 哺 乳 动物 肝脏 的 代谢 功能 ， 是 蛋白 质 合 成 的 主要 场所 。 尽 管 在 
许多 昆虫 中 均 证 明了 Vg 是 由 脂肪 体 所 合成 ,但 在 某 些 昆虫 中 RI Ek, ON 
梨 也 同样 能 合成 Vg. RRA Drosophila melanogaster 的 YP mRNA 在 滤 泡 细胞 和 脂肪 
体 中 均 十 分 丰富 ， 滤 泡 细胞 中 YP, mRNA, YP, mRNA 大 概 占 总 的 YP, mRNA, YP, 
mRNA #9 35%, YP; mRNA 大 概 占 总 YP; mRNA 的 10%, FER Stomoxys cal- 
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citrans 中 ,卵巢 是 Vg 合成 的 唯一 部 位 四 ， 

Vg 和 Vt 是 一 种 大 分 子 量 的 糖 脂 复 合 蛋白 ,含有 大 约 176 — 1470 6) 88288,6756 —16 76 
的 脂 类 及 大 约 84% Wisk ERB, Ve 和 Vt 的 糖 类 主要 为 甘露 糖 (mannose, Man), 以 
高 甘露 糖 (high mannose) 形式 存在 。 这 种 结构 十 分 保守 ,是 保持 其 活性 所 必须 的 "。YVg 
中 高 甘露 糖 侧 链 在 卵 母 细胞 膜 识别 Vg 中 具有 重要 作用 , 寡 紊 糖 链 含有 的 某 些 结构 特征 
引导 Vg 进入 细胞 膜 的 被 膜 小 泡 或 深 酶 体 ， 同 时 Vg 中 的 糖 类 保证 了 Vg 在 某 种 程 HE 
十 的 稳定 性 以 免 其 在 分 弯 前 聚集 。Vg 中 的 脂 类 主要 包括 中 性 脂 、 胆 固 醇 及 磷脂 Ss”. 
Vt 中 含有 的 脂 类 较 Vg 少 , 可 能 Vg 具有 运送 脂 的 功能 ,同时 也 表明 Vg 进入 孵 母 细胞 
后 丢失 了 部 分 脂 m。Vg 中 含有 较 高 的 天 冬 氨 酸 和 谷 氨 酸 ,而 甲 硫 氨 酸 含量 很 低 ， 和 一 般 
血 蛋 日 具有 相似 性 "。 

Vg 在 脂肪 体 中 合成 时 是 一 种 分 子 量 较 小 的 前 体 蛋 白 《Pre-protein),， 经 修饰 后 成 为 
由 几 个 亚 基 组 成 的 天 然 路 黄 原 蛋 白 (native protein)。 表 1 列 出 了 一 些 代表 性 昆虫 的 Vg 
或 Vt 的 分 子 量 及 亚 基 组 成 。 


Rl 某 些 代表 性 昆虫 Vg、Vt 的 分 子 最 及 亚 基 组 成 


4 FE (kD) 
种 ”类 <a Ai 亚 基 参考 文献 
RG EA ^ X 4 
M E 
Blatella germanica 652 250 160,100 50 [106] 
Leucophaca maderae 526 260,179 118 57 
BH 
Locusta migratoria 550 265,250 120 53 [107] 
3 XH 
Rhodnius prolixus 460 — .. 160-r /160 59,50 [10] 
gi H 
Tenebrio molitor 460 204 160—140 56,45 [10] 
Coccinella septempsunciata — 一 133,130 46,43 [20] 
RAH 
Drosophila melanogaster 190 ee none 44,45,46 [10] 
Musca domestica 283 一 none 58,50.5,46 [29] 
Aedes aegypti 350 170+ /170— 170 none [10] 
270 200 68 [108] 
B HE 
Apis mellifera 210 190 190 none [10] 


ERAP Vg 基因 可 根据 亚 基 分 子 量 的 大 小 分 为 三 种 类 型 。 第 一 种 类 型 是 具有 大 
(180kD)、 小 《50kD) 二 种 亚 基 基因 的 原始 昆虫 及 现存 的 大 多 数 昆 虫 ， 如 飞 星 Locusta 
migratoria 等 ， 其 Vg 基因 所 转录 的 Vg 原始 分 子 量 约 为 200 一 250kD。 第 二 类 是 膜 翅 
上 县 及 低 等 的 双 翅 目 昆 虫 ， 如 埃及 伊 蚊 Aedes aegypti G, Vg 基因 中 编码 小 亚 基 的 第 一 
部 分 被 丢失 了 或 失去 了 表达 活性 ,而 只 有 编码 大 亚 基 的 那 一 部 分 基因 具有 转录 活性 ,因此 
Vg 只 由 一 个 大 亚 基 所 组 成 。 第 三 类 主要 是 果 蝇 、 家 蝇 Musca domestica 等 高 等 双 却 目 
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昆虫 , Ve 基因 中 编码 大 亚 基 的 第 一 部 分 基因 被 丢失 或 失去 表达 活性 ， 而 只 有 编码 小 
亚 基 。 在 以 上 每 一 类 型 之 中 ， 可 能 会 有 重复 和 突变 ， 产 生 不 同 大 小 的 活性 基因 及 其 产 
$y, Huybrechts 和 de Loof ™ 认为 第 三 类 昆虫 的 Vg 小 亚 基 基 因 表 达 后 ,可 以 产生 
三 个 分 子 量 很 接近 的 亚 基 , RR RR CILE 1), 
2 Vg 合成 的 调控 
2.1 以 保 幼 激素 为 主 的 Vg 合成 调控 类 型 

IRA (juvenile hormone, JH) 的 作用 在 幼虫 阶段 主要 调节 生长 和 抑制 成 虫 特 
征 的 出 现 , 成 虫 阶段 主要 调节 生殖 。 以 JH WER Vg 合成 调控 类 型 已 在 许多 昆虫 中 得 
SITE, BMWA. EJ REGEL EL SS 

蝗虫 是 最 典型 的 JH 为 调控 Vg 合成 的 例子 。 蝗 虫 的 Vg 在 血 淋 巴 中 最 早出 现 于 
Ek, c BLZ 8 天 ,在 晓 皮 后 13 天 达到 一 峰值 后 ,至 晓 皮 后 18 一 24 RTE, 其 后 Vg 随 着 
SNS ASHE A Bode", Ve 合成 是 依赖 于 JH By". JH 刺激 脂肪 体 的 Vg ERR 
有 较 高 选择 性 ,并 和 性 别 及 发 育 期 有 关 "。 在 脂肪 体 中 ，Vg mRNA 虽 较 其 它 RNA 出 
M, 但 二 者 和 体内 Vg 滴 度 同时 达到 高 峰值 。 在 体内 Vg 滴 度 下 降 时 ， 脂 肪 体内 总 
RNA [HE FR, 而 Vg mRNA HA PR, RS JH 的 蝗虫 在 第 一 次 用 JH 刺激 
后 ,其 Vg mRNA, Vg 核糖 体 及 Vg 的 合成 需 经 一 延缓 期 后 才 开 始 迅 速 增加 ， 而 其 它 
RNA 则 不 需 延 缓期 ; 当 第 二 次 用 JH 刺激 时 ，Vg mRNA, Vg 核糖 体 及 Vg Gg UR 
速 增加 ,不 需 延 缓期 ,同时 , HE RNA MERKEAREN, THA JH 的 第 一 次 刺 
激 中 ,其 延缓 期 主要 是 使 脂肪 体 首先 增殖 内 质 网 和 Ve mRNA (或 称 多 倍 化 ), 而 JH 的 
第 二 次 刺激 则 表明 了 JH 对 Vg 基因 表达 的 专 一 性 659。 飞 蝗 的 二 个 Vg 基因 ，VgA 
和 VgB 大 约 分 别 有 12kD 和 10.5kD 核 甘酸 长 度 , 现 已 被 克隆 ""。 这 二 个 基因 均 位 于 XX 
染色 体 上 ,它们 除 5 末端 外 ,编码 区 DNA 不 互相 杂交 。 在 二 个 基因 的 上 游 有 几 小 段 核 甘 
屋 序 列 明 显 相似 , 很 可 能 是 JH 调控 单元 "1。 

在 这 种 JH 调控 的 Vg 合成 类 型 中 , 取 食 一 方面 提供 生命 活动 所 必要 的 物质 基础 , 另 
一 方面 取 食 活 动 和 食物 刺激 是 激活 内 分 刻 系 统 的 信号 由。 七 星球 虫 (Coccinella septem- 
punctata) Vg 合成 是 由 JH vay, JHA 能 有 效 地 激活 Vg BA, WAAI 
fie BR, Vg 合成 速率 及 Vg mRNA ESRR” A ZR-512 分 别处 理 取 
食 蚜虫 及 人 工 饲 料 的 肚 虫 , 发 现 ZR-512 可 以 提高 体内 Ve 滴 度 及 体外 培养 脂肪 体 Vg 
的 合成 , 且 对 取 食 人 工 代 饲料 的 赢 虫 ZR-512 的 促进 程度 较 对 取 食 蚜虫 的 标 虫 的 促进 程 
度 更 为 明显 , THAT RAR BAAR JH 水 平 较 低 ， 因 而 对 外 源 激 素 具 有 更 大 的 
fci e ne 
2.2 PGE PRA Vg 合成 及 其 激素 调控 

EMMA, Ve 合成 及 其 激素 调控 的 机 理 十 分 复杂 ， 并 没有 一 个 统一 的 模式 。 这 种 
复杂 性 的 起 因 很 多 ,包括 环境 因子 、 营 养 因 子 、 卵 成 熟 的 类 型 、Vg 合成 部 位 、 实 验 技术 及 
外 源 激素 的 用 量 等 22。 

在 家 蝇 中 ， 血 淋巴 中 Vg 在 羽化 后 24h 或 卵 集 发 育 第 四 阶段 《 即 刚 进入 卵黄 发 生 
期 )24 开 始 出 现 , 并 随 卵 巢 周 期 性 发 育 而 疲 动 ” 779 JH 首先 影响 了 脂肪 体 的 形态 变化 及 
SAAR BU AC, AMAA (corpus allatum, CA) 阻止 肾 脂 肪 体 向 成 虫 脂 肪 体 
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图 1 蝗虫 脂肪 体 中 Vg 人 台 成 的 调控 模式 图 (3i 自 Chen 和 Wyatt, 1981), 
的 转化 及 卵巢 发 育 进 入 卵黄 发 生 期 HB a Pe A ee R RY a il 
AM ZR-512 可 使 脂肪 体 和 卵巢 与 对 照 以 相同 速率 发 育 2… 。CA 的 活化 是 在 羽化 后 
24h AS), Ali, Ata 24h 内 去 CA 可 以 抑制 卵巢 发 育 ， 而 羽化 后 24h 去 CA 则 不 
能 3。 由 脑 间 神经 分 泌 细胞 分 谱 并 储存 在 心 侧 体 (corpus cardiacum, CC) 的 神经 分 泌 
物质 对 卵巢 发 育 也 是 必需 的 82 455。 脑 间 神 经 分 记 细 胞 分 泌 的 神经 分 记 物 质 实 质 上 就 
是 卵 发 育 神 经 激素 (egg development neurohormone, EDNH)'**!, EDNH 的 作用 是 
刺激 卵 偶 合成 和 释放 赔 皮 素 "9。 暗 皮 素 在 成 虫 体内 的 滴 度 随 旷 贷 发 育 而 变化 ， 和 血 淋 巴 
中 Vg 具有 较 好 的 正 相 关 性 。 去 卵巢 的 雌 虫 能 合成 Vg, BARRES 20- 羟 基 赔 扩 AM 
可 以 显著 提高 血 淋 巴 中 Vg 的 滴 度 所 ”。 去 卵巢 或 去 环 腺 导致 体内 旷 皮 如 镁 度 下 BEGU. 
通过 各 种 手术 (去 环 腺 、 卵 巢 及 脑 ) 并 在 手术 后 点 滴 外 源 激 素 , 对 EDNH、JH ABR RE 
Vg 合成 中 的 作用 及 其 相互 关系 的 研究 结果 表明 ，EDNH、JH MRAM Vg 合成 的 
起 动 和 维持 均 是 必需 的 。JH 提高 了 脂肪 体 对 晓 皮 素 的 敏感 性 ， 同 时 也 是 卵 梨 发育 进入 
卵黄 发 生 期 所 必需 。 蚁 皮 素 是 诱导 和 维持 脂肪 体 中 Vg 合成 的 主要 因子 , 在 卵黄 发 
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生起 动 后 ，Vg 合成 的 维持 及 促进 均 通 过 晓 皮 素来 实现 9。 在 体外 培养 的 脂肪 体 ,JH 可 
能 促进 卵黄 发 生前 期 的 脂肪 体 合成 Vg、 而 暗 皮 素 则 不 能 ， 晓 皮 素 可 以 刺激 卵黄 发 生 期 
脂肪 体 合成 Vg. 而 JH AAO”, Ak, JH 和 虹 皮 素 二 者 在 不 则 发 育 期 具有 不 同 的 功 
能 ,而 且 二 者 是 协同 作用 的 ””。 

ZUR Vg 基因 的 表达 具有 性 别 、 组 织 及 时 间 特 噶 性 。 尽 管 雄 虫 脂肪 体 经 0-BER 
皮 酮 处 理 后 能 和 雌 虫 脂肪 体 一 样 检测 到 Ve mRNA、YVgc”， 但 礁 虫 脂肪 体 需 较 高 剂 
量 的 20- 羟 基 晓 皮 酮 , 且 需 较 长 的 反应 时 间 。 很 显然 , 峻 虫 和 雄 虫 脂肪 体 中 有 一 性 别 特异 
的 调控 机 理 , 可 能 (1) 纵 、 梭 虫 脂肪 体 上 20- 羟 基 虹 皮 酮 的 受 体 在 数量 、 性 质 有 差异 。(2 ) 
Vg 基因 的 表达 需要 一 个 赔 皮 素 - 受 体 复合 体 和 其 它 肉 性 特异 的 DNA 结合 因子 来 刺激 
Vg 基因 的 表达 “+。JH 不 能 诱导 雄 虫 脂肪 体 合成 Vg**** i ， 但 可 刺激 卵巢 中 Vg 基因 
的 表达 ,提高 Vg mRNA ABE, | 

ERRE, BFE RRA —-TEBAT. RARE HR BSEC SEE, 
血 淋 巴 中 Vg 注 度 较 低 ， 而 取 食 蛋白 的 肉 虫 则 能 使 卵巢 发 育成 熟 ””' 和 党 。 取 食 莽 糖 成 R 
经 间 岂 地 饲 喂 蛋白 可 增加 血 淋 巴 内 晓 皮 素 及 Vg 的 滴 度 ， 同 时 使 卵巢 成 熟 ““。 成 虫 取 
食 蛋 白 对 卵黄 发 生 的 影响 是 促使 EDNH 释放 ,而 EDNH 又 刺激 卵 合 产 生 晓 皮 素来 促 
XE Vg 合成 和 卵 梨 成 熟 ; 取 食 蛋 白 同 时 也 有 协调 JH PREAH RE. Bob, ER 
中 还 存在 一 种 由 胸部 神经 节 产 生 的 抑 卵 激素 ， 它 在 第 一 周期 孵 母 细胞 尚未 成 熟 时 抑制 下 
一 周期 卵 母 细胞 发 育 进入 卵黄 发 生 期 ， 以 调控 卵 全 的 周期 性 发 育 。 它 主要 通过 抑制 JH 
及 赔 皮 素 的 合成 .释放 及 作用 ,从 而 抑制 脂肪 体 中 Vg 的 合成 , 使 下 一 周期 卵 母 细 胞 发 育 
ae BH o" | 

果 蝇 卵黄 蛋白 由 三 个 多 肽 一 一 YP,、YP:、YP; Hiko SAMIR RS Re er XA — I 
YP 亚 基 。YP, + YP, 的 合成 量 和 YP, 合成 量 的 比例 在 脂肪 体 中 为 1.6—1.7, MÆ E 
中 则 为 6.5%", Ata, BRK YP 基因 的 表达 需要 一 个 性 别 决 定 基 因 的 产物 来 诱 
F YP BAM, MRR Devt Be YP HARRE., I h YP 基因 
的 表达 则 由 JH 调控 “”。 这 种 YP 调控 的 复杂 性 并 不 亚 于 家 蝇 。 果 蝇 的 三 个 卵黄 蛋白 
W (YP, YP,， YP) 的 基因 均 位 于 X 染 色 体 上 ， 其 态 芽 酸 序列 已 被 全 部 测定 “1。 
YP, 和 YP， 基 因 相 互 仅 间 隔 1225 核 车 酸 ， 而 YP， 基 因 和 YP、YP， 基 因 相 互 间隔 
1 000kb KHK, YP, 和 YP, 基因 具有 共同 的 局 动 子 区 ， 其 中 在 靠近 YP， 基 因 的 一 边 
有 一 小 侦 序 列 决定 在 脂肪 体 中 的 特异 性 表达 ， 称 为 脂肪 体 增强 子 。 人 靠近 YP， 基 因 一 边 ， 
男 有 一 段 控制 在 卵 集中 的 表达 , KAI RRT. YP, A YP, 的 基因 可 能 是 在 近期 
的 进化 过 程 中 复制 的 。YP: 和 YP, 基因 均 只 有 一 个 内 含 子 ， 而 YP 基因 含有 二 个 内 含 
TP", 在 3 个 YP 基因 的 上 游 发 现 有 序列 相似 的 区 段 , 与 果 蝇 某 些 热 休克 蛋白 基因 的 赔 
皮 素 应 答 单元 及 准 椎 动物 中 茶 些 基因 的 价 类 激素 受 体 结合 部 位 有 相似 之 处 "3。 虽 然 这 
些 YP 基因 的 上 游 序 列 均 不 包含 最 近 确 定 的 晓 皮 激素 受 体 结合 中 绝对 保守 部 分 的 TGA 
(A/C)C59， 但 这 些 序列 仍 是 重要 的 调控 区 3。 

在 非 自 殖 型 株 系 埃 及 伊 蚊 中 ,羽化 激发 卵巢 发 育 ,使 卵 母 细胞 发 育 到 休止 期 (resting 
stage), 直 到 吸血 时 为 止 。 吸 血 刺 激 卵 巢 发 育 进 入 卵黄 发 生 期 ,直至 卵 成 熟 ;然后 ,第 二 个 局 
期 旷 母 细胞 处 于 休止 期 ,同样 需 吸 血 激发 其 发 育 ” 7, Ve 合成 受 JH MARAR 
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同调 控 。JH 在 Vg GAXCBBJX XE ERIEEVS SEHR UU UK Po HOS BLBEGRRUMLERRB7JS KS 
的 JH 能 增加 脂肪 体 对 20- P528 NR RRA JH 可 以 降低 虫 体 启动 
Vg 合成 所 需 20- ERRERA, Aik, JH 是 脂肪 体 对 20-35 2E 056 eR 
一 个 先决 条 件 。 旷 皮 素 是 调控 Vg 合成 的 主要 激素 。 晓 皮 素 可 以 诱导 不 吸血 蚊虫 , KN 
H. Suus LCS GERE DRAN TET AK Vg, EXTERNY Vg 合成 的 诱导 及 
"kg E RU 625 BEDS PA i es A BL — E ROGER 6h 后 Vg 才 开 始 合成 ，Vg 水 平 的 增 
加 和 降低 有 一 个 精确 的 时 间 效 应 ,与 激素 是 否 继续 存在 无 关 , 表明 脂肪 体 对 20- 羟 基 晓 皮 
MO RMEA RH, Gemmill 等 “分 离 了 蚊虫 Vg BA, Ve 基因 组 由 5 个 基因 组 
成 ,它们 都 和 6500nt Vg RNA 杂交 。 其 中 4 个 基因 已 被 克隆 ， 其 中 二 个 具有 辣 源 性 "4 ， 
将 20- 羟 基 晓 皮 酮 注射 人 未 吸血 蚊虫 体内 可 以 刺激 其 中 一 个 基因 的 表达 ， 这 一 反应 在 未 
吸血 蚊虫 更 为 明显 。 

Rie Ayes EDNH 的 调控 ,将 EDNH 注射 到 蚊虫 体内 后 ,发 现 体内 的 胆固醇 
转化 成 为 了 晓 皮 素 和 20- 羟 基 赔 皮 素 3。EDNH 的 作用 有 一 些 类 似 于 幼虫 体内 的 促 前 胸 
腺 激素 (prothoracicotropic hormone, PTTH), 可 能 EDNH 和 PTTH 具有 某 些 结构 
上 的 相似 性 2。EDNH 通过 环 AMP 作用 于 卵巢 “。EDNH 是 一 个 分 子 量 为 18.7kD 
的 单 体 ， 具 有 热 稳定 性 ， 在 有 机 溶剂 中 也 较为 稳定 "”"。EDNH 在 蚊虫 吸血 后 8 一 16h 从 
CC 中 释放 出 来 “7?。EDNH 的 释放 依赖 于 一 个 由 卵 集 来 的 刺激 因子 , 这 一 因子 称 为 
EDNH 释放 因子 (EDNH-releasing factor) ^! 吸血 后 产生 的 血 因 子 (blood factor) 
激活 卵巢 合成 EDNH 释放 因子 名 。 血 因子 可 能 是 血液 的 某 一 消化 产物 或 中 肠 的 类 内 分 
泌 细 胞 产生 的 一 类 FMRF 酰胺 (Phe-Met-Arg-Phe-amide, — X RAS ANAR- EA 
屋 - 精 氮 酸 - 苯 丙 氨 酸 末 端的 多 肽 的 总 称 )"…。 尽 管 目 前 关于 FMRF 酰胺 的 生理 功能 还 
不 十 分 清楚 ,但 FMRF 酰胺 的 释放 几乎 和 蚊虫 吸血 后 的 消化 、 排 港 及 蛋 百 质 合成 的 起 动 
在 同一 时 间 , 因 此 被 认为 FMRF 酰胺 可 能 与 卵黄 发 生 的 启动 有 关 BULL TS 
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图 2 埃及 伊 蚊 卵黄 发 生 的 激素 调控 示意 图 ( 引 自 Hagedorn, 1985), 
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23 WEE Vg 合成 的 激素 调控 

鳞 翅 目 昆虫 中 蝶 类 Vg 合成 的 激素 调控 属于 典型 的 JH 调控 类 型 。 在 娥 类 中 ,由 于 
存在 成 虫 取 食 和 不 取 食 两 种 类 型 , 且 Vg 合成 的 启动 时 间 不 一 ， 因 此 Vg Gok Rid 
控 大 致 可 分 为 以 下 三 类 ; C1) Ute KAR BM (Lymantria disper) 等 为 代表 的 
成 虫 不 需 取 食 类 型 中 ，Vg 合成 一 般 在 末 龄 幼虫 体内 JH 滴 度 下 降 ,20- 羟 基 旷 皮 酮 出 现 
时 开始 ,或 在 预 晴 期 、 晴 期 、 被 肾 期 20- 羟 基 旷 皮 沉 度 上 逢 时 局 动 。Vg 合成 作为 变态 过 
程 中 的 一 个 部 分 ,是 由 20- 凑 基 晓 皮 酮 启动 的 ,而 JH 则 抑制 Vg AR, 2) 以 烟草 天 
&& Manduca sexta. 为 代表 的 成 虫 需 取 食 类 型 中 ，Vg 合成 的 启动 是 在 被 晴 期 ,其 Ve 合 
成 的 启动 不 依赖 于 JH， 但 羽化 后 卵 母 细胞 的 发 育 则 需要 JH, (3) 在 北美 洲 棉铃 R 
Helicoverpa zea 为 代表 的 成 虫 需 取 食 类 型 中 ，Vg 合成 的 启动 是 在 测 化 后 ,其 Vg 合成 
的 启动 及 维持 完全 依赖 于 JH, 20-BER RRM Vg 合成 无 作用 "?。 
3 卵黄 原 蛋 白 的 摄取 

在 卵黄 发 生 期 , 大 量 的 Vg 为 脂肪 体 历 合成 并 分 刻 到 血 淋 巴 中 ， 然 后 被 输送 到 卵巢 
并 为 发 育 中 的 卵 母 细 胞 所 摄取 。 早 在 1964 年 ，Roth 和 Porter"? 首先 证 明 埃 及 伊 蚊 的 
Ve 通过 吸附 性 的 内 吞 作用 形成 被 膜 小 止 〈coated pits)， 被 膜 小 外 从 孵 母 细胞 膜 中 掉 下 
来 形成 被 膜 小 泡 (coated vesicle)， 并 转移 到 细胞 内 。 这 一 现象 后 来 在 疹 椎 动物 的 研究 
中 得 到 证 实 ”” ,被 称 为 由 受 体 调节 的 内 吞 作用 Creceptor-mediated endocytosis), MEG 
被 公认 为 动物 细胞 摄取 某 些 具 有 重要 功能 的 生物 大 分 子 的 机 制 ”。 由 于 昆虫 的 滤 泡 由 
一 层 滤 泡 上 皮 细 胞 所 包 庄 ,有些 滤 泡 内 还 有 激 养 细胞 ,这 种 多 细胞 结构 复合 体 摄取 外 源 大 
分 子 物质 引起 了 入 们 极 大 兴趣 ,其 研究 不 仅 可 了 解 其 摄取 活动 的 特异 性 及 选择 性 ,更 可 了 
解 在 摄取 活动 中 细胞 间 的 相互 作用 及 其 摄取 的 激素 调控 ”*””。 
3.1 Vg 进入 卵 母 细胞 的 过 程 

昆虫 的 卵 母 细胞 为 一 层 滤 泡 上 皮 细 胞 所 包围 。Vg SIKH, BHA 过 
滤 泡 上 皮 细 胞 层 才能 达到 卵 母 细胞 膜 的 表面 。Telfer”” 在 惜 古 比 天 重 娥 中 发 现 , 在 滤 泡 
沉积 卵黄 前 ， 滤 泡 上 皮 细 胞 闻 及 滤 泡 细胞 和 妥 母 细胞 间 排 列 十 分 上 紧密 。 卵 黄 发 生 期 的 滤 
泡 细胞 间 及 滤 泡 上 皮 细 胞 和 卵 母 细胞 间 出 现 了 间隙 ,而 且 间 隙 随 摄取 能 力 增 强 而 增 大 。 这 
一 现象 后 来 被 称 为 “ 滤 泡 开放 ”(patency)""。 在 长 红 猜 赌 中 ， 滤 泡 开 放 在 卵黄 发 生 一 启 
动 即 开始 出 现 ,与 卵巢 摄取 Vg 能 力 成 正 相 关 , 在 卵黄 发 生 后 期 消失 ， 这 一 现象 已 在 
许多 种 昆虫 中 观察 到 ,如 蝗虫 中 埃及 伊 蚊 9、 家 蝇 "”。 

Vg 通过 滤 泡 上 皮 细 胞 间隙 后 即 和 卵 母 细胞 膜 上 特异 性 Vg 受 体 结合 。 结 合 以 后 ,这 
些 蛋 白 一 一 受 体 复 合体 聚集 在 一 起 形成 被 膜 小 中 并 内 陷 人 细胞 内 ， 然 后 从 膜 上 脱落 形成 
被 膜 小 泡 。 被 膜 小 泡 上 是 一 个 以 蛋白 质 为 骨架 的 多 面体 ， 笼 形 蛋 白 和 聚合 蛋白 是 其 主要 
成 分 ， 笼 形 蛋 日 骨架 又 由 一 70kD 的 解 膜 ATP 酶 押解 离 。 被 膜 小 泡 上 的 笼 形 蛋白 从 膜 
上 解 离 后 ， 液 泡 即 成 为 内 吞 泡 (endosome )。 内 否 泡 内 依赖 于 能 量 的 酸化 导致 了 Vg 和 
受 体 的 分 离 , 受 体 可 再 循环 。Vg 被 特异 性 地 积累 形成 卵黄 颗粒 并 成 为 卵黄 球 ，Vg 成 为 
晶体 状 。 被 带 和 人 的 非特 异性 蛋 晶 则 逐渐 被 过 渡 性 卵黄 体 排斥 ,并 为 溶 酶 体 所 解 离 。Vg 及 
其 受 体 间 的 相互 作用 是 引导 Vg 摄取 后 走向 积累 途径 的 一 个 跨 膜 信号 ”3。 
3.2 体外 Vg 的 摄取 及 Vg 受 体 





rS 
VG end- (2 


| A “HRP end 





3 Vg ABR FEL ABR (horseradish peroxidase, HRP) PEA SNR 4G 
胞 的 途径 ( 引 自 Raikhel 和 Dhadialla, 1992), 
FC; 滤 泡 上 皮 细 胞 ; mv: ARE; cp: WRU; cv: RB), end: Du 
tyb: 过 渡 性 卵黄 体 ; myb: 卵黄 结晶 体 ; gc: 高 尔 基体 ; ly: BMH, 

由 于 虫 体 Vg 含量 较 高 且 虫 体内 环境 复杂 ,因此 Vg 摄取 的 实验 主要 在 体外 进行 , 包 
括 滤 泡 和 卵 母 细 胞 的 体外 培养 、 膜 制备 物 的 结合 试验 及 Vg 受 体 分 析 。 

Vg 的 摄取 及 结合 受众 多 因子 影响 。 在 大 多 数 昆虫 中 ,卵黄 发 生前 期 卵 母 细胞 的 Vg 
摄取 能 力 较 弱 ,进入 卵黄 发 生 期 后 Vg 摄取 能 力 突 然 上 升 ,在 卵黄 发 生 后 期 则 急速 下 降 。 

Vg 摄取 及 其 结合 均 是 可 饱和 的 。 不 同 昆虫 卵 母 细胞 摄取 所 需 的 Vg 饱和 浓度 及 其 
解 离 常数 《Kd) 均 不 相同 。 在 惜 古 比 天 蚕 蛾 中 ,培养 液 中 Vg 的 饱和 浓度 为 30pmol/L， 
这 一 浓度 和 卵黄 发 生 盛 期 (羽化 后 17 一 18 天 ) 血 淋巴 中 Vg 浓度 相同 ,表明 体外 摄取 Vg 
以 最 大 速率 进行 1。 

Vg 的 摄取 具有 组 织 特异 性 和 高 度 选 择 性 。 在 所 有 被 研究 过 的 昆虫 中 ，Vg RM OR 
母 细 胞 膜 制备 物 结合 ,而 不 和 脂肪 体 、 肌 肉 的 噶 制 备 物 结合 。 体 外 培养 的 孵 母 细胞 虽然 也 
”摄取 其 它 蛋 白 ,如 微小 卵黄 蛋白 , 但 微小 卵黄 蛋白 或 Vg 浓度 的 变化 并 不 相互 影响 摄取 ， 
显然 这 二 种 蛋白 是 通过 不 同 的 途径 进入 卵 内 的 Be。 

培养 液 中 的 pH 值 是 影响 Vg 摄取 及 结合 的 另 一 个 重要 因子 。Vg 摄取 的 最 适 pH 
值 在 昆虫 血 淋 巴 的 pH 值 范围 内 , 即 pH7.4 一 8.5。 这 表明 卵 母 细胞 表面 尽管 为 一 层 滤 泡 
上 皮 细 胞 所 包围 ,但 其 微 环境 仍 和 血 淋 巴 相同 %。 在 酸性 条 件 下 ,Vg 摄取 的 下 降 可 能 和 
Vg 不 能 与 受 体 结合 有 关 ， 因 为 酸性 条 件 下 受 体 和 配 体 的 解 离 已 在 一 些 哺 乳 动物 细胞 内 
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吞 系统 中 发 现 ， 而 且 内 知 过 程 中 酸性 诱导 的 解 离 是 受 体循环 所 必需 的 如 )。 二 价 离子 同样 
也 为 Vg 和 受 体 相 结合 所 需 。 钙 离子 是 Vg 摄取 所 必需 的 。 在 蓝 丹 Nauphoera cinera 
中 ,有 二 种 Vg 结合 位 点 存在 于 卵 母 细胞 膜 上 上 ， 高 结合 力 的 结合 位 点 在 10 mmol/L Cat 
浓度 下 其 结合 力 最 高 ,而 低 结合 力 的 结合 位 点 在 0.3mmol/L Ca!* 4E T £5 7] f ts 
另外 ,温度 同样 影响 Vg Hes AE, 

糖 解 抑制 剂 及 呼吸 抑制 剂 能 有 效 地 抑制 蝗虫 卵巢 对 Vg 摄取 sa。 氧化 磷酸 化 抑制 
剂 也 能 抑制 Vg GRR”, ZAR Vg 摄取 代谢 需 能 量 。 代 谢 能 量 可 能 为 受 体 - 配 体 的 交 
联 所 需 , 以 形成 被 膜 小 泡 并 运送 到 卵 费 球 ,使 Vg 解 离 并 使 受 体 再 循环 sa。 

卵 母 细 胞 对 Vg 摄取 和 结合 的 这 些 特 点 表明 卵 母 细胞 膜 上 存在 Vg 受 体 。lndrasith 
等 99 sce TEMA TTP Vg 受 体 ， 其 分 子 量 为 200kD。 REPRO Ve 受 体 分 子 量 为 
205kDo53。 蜂 虫 的 Vg 受 体 已 被 分 离 纯化 ,是 分 子 量 为 156kD 的 糖 蛋白 , 等 电 点 为 3.4， 
含 一 个 N- 和 0O- 连 结 的 寡 聚 糖 ， 由 一 个 二 聚 糖 的 末 喘 Gal-Nac 或 一 些 甘 露 糖 的 核心 结 
构 组 成 ,含有 一 个 或 更 多 个 的 残 基 。Vg 受 体 被 包 在 卵 母 细胞 膜 内 。 

那么 Vg 是 如 何 与 其 受 体 相互 识别 的 呢 ? Vg 中 以 高 甘露 糖 形 式 存在 的 糖 类 与 识别 
有 关 。 在 德国 小 螃 中 ， 由 Vt 来 的 寡 率 糖 及 糖 基 多 肽 可 与 Vt 在 体外 竞争 性 地 与 膜 结 
合 , 而 除 掉 其 甘露 糖 残 基 则 可 以 刺激 Vt 摄取 % 和 。 在 烟草 天 娥 中 ， 过 量 的 Vt、 去 糖 基 
的 Vg, 均 可 抑制 Vg 与 膜 的 结合 ,表明 糖 基 并 不 在 这 种 昆虫 Vg 的 摄取 中 起 作用 sq。 在 
蝗虫 中 , 负极 性 的 化 合 物 ， 如 trypan blue 及 Surmain, 可 明显 抑制 Vg 与 其 受 体 的 结 
合 , 表明 Vg 是 带 正 电 的 。 后 来 的 研究 还 表明 ，Vg 的 氨基 酸 残 基 同样 为 Vg 与 受 体 结 
合 所 必需 , 赖 氨 酸 及 精 氨 酸 是 Vg 与 其 受 体 结合 所 必需 的 , 对 第 70 至 103 HREM 一 
进行 修饰 后 ，Vg 与 其 受 体 结合 能 力 完全 丧失 8%)。 因 此 ， 昆 虫 Vg 中 与 赖 氮 酸 和 精 氨 酸 
结合 的 正 离子 、. 寡 聚 糖 是 Vg 和 其 受 体 结合 所 必需 的 9。 

3.3 Vg 摄取 的 激素 调控 

前 面 我 们 已 经 讨论 了 Vg 合成 的 激素 证 控 。 由 于 Vg 合成 和 Vg 摄取 密切 相关 , 那 
么 激素 调控 的 Vg 摄取 究竟 是 一 个 直接 作用 还 是 通过 Vg 合成 来 间接 调控 的 ? 已 有 X 
验 表 明 ，JH 是 直接 作用 于 Vg 摄取 。 在 长 红 猎 晴 中 ,去 咽 侧 体 不 仅 影响 Vt 沉积 ， 同 
时 还 阻止 了 滤 泡 开放 。 在 体外 培养 的 滤 泡 中 ，JH 可 以 诱导 滤 泡 开放 。 当 卵黄 发 生 期 的 
滤 泡 移 人 无 JH 的 培养 液 中 时 , 滤 泡 开放 程度 下 降 , 加 入 JH 可 以 恢复 滤 泡 开放 pa。 滤 泡 
开放 并 不 依赖 于 大 分 子 的 合成 5"。JH SRM JH 增加 了 膜 上 Na*/K+ATP 
酶 的 活力 , 且 细 胞 骨架 在 滤 泡 开放 中 起 着 重要 作用 "9, 膜 上 JH 敏感 的 Na+/K+ ATP Es 
在 卵黄 发 生前 期 迅速 增加 ,这 一 过 程 本 身 也 是 受 JH HO, JH 与 细胞 膜 的 结合 是 
可 饱和 的 ， 且 特异 性 地 与 膜 上 JH 结合 位 点 结合 ， 表 明 JH 可 以 直接 与 Na+/K+ ATP 
酶 复合 物 中 的 一 个 肽 链 相 结 合 , 有 可 能 这 个 肽 本 身 就 是 JH 在 滤 泡 膜 上 的 受 体 "%"5。 

JH 促进 体内 或 体外 的 Vg 与 膜 结合 已 在 不 少 昆虫 中 得 到 证 明 ao-0。 在 长 红 Ed 
中 ,将 JH 加 入 滤 泡 培养 液 ,其 代表 配 体 结合 力 位 点 的 结合 常数 并 不 改变 , 而 代表 Vt 结 
合 位 点 的 饱和 值 增加 ,表明 JH 可 能 通过 Vt 结合 位 点 的 增加 来 提高 Vt 的 结合 na。 在 
埃及 伊 蚊 中 , 整体 实验 表明 ，Vg 摄取 速率 在 卵黄 发 生起 动 后 20h 内 依赖 于 一 个 脑 因子 ， 
而 20- 羟 基 虞 皮 酮 也 同样 能 促进 Vg 摄取 9, 表明 虹 皮 素 也 有 可 能 涉及 到 Vg 的 摄取 ,但 
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EBB RAM Vg 摄取 有 直接 作用 , 尚 有 待 进一步 证 明 。 

在 埃及 伊 蚊 中 ,体内 实验 表明 , 内 春 复合 体 的 形成 由 JH 调控 。 羽 化 后 去 CA 抑制 
ABS AKU, MRA CA 可 以 恢复 这 一 抑制 。 生 理 剂量 的 JH 可 以 完成 激发 卵 母 
细胞 内 内 大 复合 体 的 形成 ea。 在 果 蝇 apt 突变 种 中 ， 其 孵 母 细胞 无 内 吞 小 泡 ， 但 JH 
类 似 物 一 methoprene 则 可 诱导 内 雁 小 泡 的 形成 9。 

4 总 结 

综 上 所 述 ,昆虫 的 卵黄 发 生 是 一 个 十 分 复杂 的 过 程 ,外 界 因 子 ( 如 羽化 , 取 食 、 交 配 及 
BESS MARAT UH, BRK, EDNH 及 抑 卵 激素 等 ) 均 有 重要 影响 ， 现 以 家 蝇 
卵黄 发 生 及 其 激素 调控 作为 模式 图 ,来 阐明 各 种 因子 对 昆虫 卵黄 发 生 的 影响 
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羽化 和 取 食 是 多 数 昆 虫 卵 黄 发 生 开始 的 根本 原因 ,它们 通过 油 活 体内 各 组 织 、 器 官 其 
至 直接 合成 某 些 物质 而 起 作用 。JH 在 大 多 数 昆 虫 中 是 调控 卵黄 发 生 的 关键 。 在 卵黄 发 
生前 期 ,JH 促使 脂肪 体 由 肾 型 转变 成 成 虫 型 ,并 使 其 共有 合成 Vg MHD, ANE 
用 于 卵 母 细胞 ,使 其 上 共有 摄取 Vg 的 能 力 ; 在 卵黄 发 生 期 , 在 以 蝗虫 为 代表 的 半 变 态 类 昆 
wt, JH 首先 启动 脂肪 体内 Vg 合成 系统 , 促进 并 维持 脂肪 体内 Vg 的 合成 ; 在 全 变 
态 类 昆虫 ， 它 可 以 提高 脂肪 体 对 晓 皮 素 的 反应 。JH 调控 Vg 的 摄取 上 已 在 部 分 昆虫 中 
得 到 证 实 。JH 的 合成 及 分 泌 是 由 脑 神经 分 泌 细 胞 产生 的 神经 肽 调控 的 。 晓 肥 素 的 主 要 
功能 在 以 双 起 目 昆 虫 为 代表 的 晓 皮 素 调 控 的 类 型 中 , 它 “ 打 开 ” 脂 肪 体内 Vg GRASS 
动 的 “开关 ”, 同时 促进 和 维持 Vg 的 合成 。 卵 巢 中 蚁 皮 素 的 合成 及 释放 同样 也 由 神经 内 
分 刻 产 生 的 EDNH 来 调控 ,而 EDNH 本 身 的 合成 和 释放 则 受 卵 巢 因子 及 消化 因子 来 
调控 。 抑 卵 激素 主要 功能 是 在 第 一 个 周期 卵 母 细胞 尚未 成 熟 时 ， 抑 制 下 一 局 期 卵 母 细胞 
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的 发 育 。 它 通过 抑制 JH 和 晓 皮 素 合 成 .释放 及 其 作用 而 影响 了 卵 母 细胞 的 友 育 。 


近 几 年 来 , 关于 昆虫 Vg 基因 的 研究 非常 活跃 ， 其 潜在 的 应 用 前 景 引 起 广大 研究 工 


作者 的 极 大 兴趣 ,并 提出 了 不 少 设想 , 如 利用 有 缺 限 的 Vg 基因 使 昆虫 不 育 , 利用 基因 工 
程 手段 将 某 些 激素 基因 (如 抑 卵 激素 基因 ) 直 接 转 人 植物 中 ,从 而 达到 控制 害虫 的 目的 。 芭 
外 已 有 不 少 实 验 室 开 展 这 一 方面 的 工作 ,因此 可 以 说 ,将 卵黄 发 生 及 其 激素 调控 这 一 理论 
性 工作 应 用 于 实际 的 害虫 防治 和 益 虫 繁殖 中 已 为 时 不 远 了 。 


总 之 ,无 论 在 细胞 生物 学 、 分 子 生物 学 还 是 在 昆虫 学 本 身 ， 昆 虫 的 卵黄 发 生 不 但 具有 


某 些 普遍 性 的 研究 意义 ， 而 且 对 昆虫 学 本 身 来 讲 还 具有 基 些 特殊 的 意义 。 可 以 预期 对 昆 
虫 卵 黄 发 生 的 研究 将 会 越 来 越 深入 ,而 且 随 着 研究 手段 的 改进 ,其 进展 将 会 更 快 。 
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Abstract In insect, vitellogenesis is a rather complicated process, which is af. 
fected by various external factors(eclosion, nutrition, mating, temperature etc.) and 
internal factors(EDNH, JH, ecdysone, OOSH etc.). According to the mode of hor- 
mone regulation of Vg synthesis, insects can be divided into three groups. In the 
first group, represented by Locusta migratoria, Rhodnius prolixus, Coccinella septem. 
punctata and cockroaches, JH is the only known hormone regulating Vg gene exp- 
ression. In the second group, mainly Diptera (Aedes aegypti, Musca domestica, and 
Drosophila melanogaster etc.), JH, ecdysone, EDNH and the midgut neurosecretory 
system are involved in the regulation of Vg synthesis. Ecdysone is the key hormone 
which regulates Vg synthesis in the. fat body, and JH increases the competence of 
the fat body. In the third group, Lepidoptera, vitellogenesis is initiated either in 
pharate adults or in adults after eclosion, and both JH and ecdysone or either of 
the two hormones may be involved. 

Through the potency among the follicle epithelial cells, vitellogenin first gets 
to the surface of oocyte membrane, conjugates with the receptors in the membrane 
and then forms coated pits-coat vesicles-transitional yolk body, and finally yolk 
body. In in vitro system, Vg uptake by oocyte is tissue-specific and saturable; it de- 
pends on the developing stage of oocyte, pH value, Vg concentration, Ca’* and tem- 
perature. Oligosaccharides and positive charges bound to lysine residues in Vg are 
essentials for specific recognition by Vg receptors. Vg receptors were identified in 
Locusta migratoria, Aedes aegypti etc. JH increases Vg uptake in oocyte and Vg 
binding to oocyte membrane. A possible route of hormonal regulation of vitellogen- 
esis in housefly, Musca domestica, is proposed diagrammatically. 


Key words vitellogenesis, vitellogenin, vitellin, JH, ecdysone, Vg uptake, Vg 
synthesis 


